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摘要 :为 提高 叶片 光合 速率 并 更 好 地 理解 叶片 光合 生理 对 环境 因子 变化 的 啊 应 机 制 ,FyEB 噶 型 (@ 植物 光合 生化 模型 ) 常 用 于 
分 析 不 同 环 境 条 件 下 C0, 响应 曲线 并 预测 叶片 活体 内 光合 系统 的 内 在 变化 状况 系统 介绍 前 FvCB 吴 型 的 建立 发 展 过 程 和 拟 
合 方法 等 基本 理论 ,综述 了 该 模型 在 叶片 光合 生理 对 光 、C0, .水 温度 和 N 营养 等 环境 因子 变化 的 响应 机 制 中 的 应 用 研究 。 为 
进一步 完善 FvCB 模型 并 更 好 地 理解 叶片 活体 内 光合 系统 对 环境 因子 变化 的 响应 机 制 , 示 来 拟 加 强 以 下 研究 :1) 关 化 速率 与 光 
合 电子 传递 速率 之 间 的 联系 ;2) 叶肉 导 度 的 具体 组 分 及 其 对 FvCB 模型 参数 舍 计 的 影响 ;3) 叶片 气孔 导 度 和 叶肉 导 度 对 环境 因 
子 变化 的 调控 机 制 。 

关键 词 :C; 植 物 ;光合 作用 ;FvCB 光合 模型 ;光合 生理 ;环境 因子 
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Abstract; Biochemical models of leaf photosynthesis are invaluable tools for exploring the photo-physiological responses to 
environmental factors and identify potential targets to improve the efficiency of CO, fixation. The FvCB model can be used to 
fit CO, response curves developed under different environmental conditions and predict underlying photosynthetic 
biochemistry: However, to do this successfully it is important to improve chloroplast electron transport modeling, and gain a 
better understanding of internal CO, diffusion limitations and elucidate the mechanisms of stomatal (g,) and mesophyll 
(g, ) @onductance responses to environmental factors. The FvCB model and its application in determining the photo- 
physiological responses to environmental factors, such as light, CO,, water, temperature, and N nutrition have been 
reviewed in this paper. To improve the veracity of the parameter estimations and reveal the mechanism of photo-physiological 
responses to environmental factors, the following studies should be emphasized in the future; 1) the relationship between 


the carboxylation rate of Rubisco and chloroplast electron transport rate; 2) the CO, diffusion limitations in mesophyll cells 
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and its effect on parameter estimations; and 3) the regulation of g, and g,, responses to different environmental conditions. 


Key Words: C, plants; photosynthesis; FvCB model; photosynthetic physiology ; environmental factors 


1980 4 , Farquhar 等 根据 Rubisco 酶 动力 学 反应 和 RuBP 再 生 反 应 化 学 计量 学 ,提出 C; 植 物 光 合生 化 模 
型 (简称 FvCB 模型 ) U 。 它 可 以 模拟 叶片 内 部 的 光合 生化 反应 ,并 通过 分 析 不 同 环境 条 件 下 的 C0, 响应 曲线 
获得 光合 参数 ,预测 叶片 活体 光合 系统 的 内 在 变化 状况 。FvCB 模型 已 广泛 应 用 于 叶片 光合 生理 对 光照 、 
温度 水 分 .C0, 浓 度 和 NN 营养 等 环境 因子 变化 的 响应 机 制 等 方面 的 研究 。 它 还 有 助 于 建立 作物 产量 预测 模 
AYA) 全 球 碳 循环 模型 中 气孔 模型 ' .C, 植 物 模型 趾 等 。 最 新 的 研究 发 现 叶 肉 导 度 (g, ) 可 以 分 为 细胞 壁 导 
度 细胞 膜 导 度 细胞质 导 度 叶绿体 膜 导 度 .叶绿体 基质 等 组 分 ,并 进一步 改进 FvCB 模型 理论 ,个 叶肉 导 度 
的 具体 路 径 非常 复杂 。 另 外 ,大 量 研究 表明 环境 因子 可 能 通过 控制 水 通道 蛋白 基因 的 表达 来 调控 叶肉 细胞 内 
C0; 的 转运 过 程 ,但 该 研究 仍 缺乏 直接 的 实验 证 据 。 

国内 光合 模型 的 相关 研究 多 采用 光合 数学 模型 来 描述 光合 速率 与 环境 因 予 间 的 数量 关系 ,并 反映 光 
合 速 率 等 随 环境 因子 的 变化 情况 ,但 却 难以 反映 叶片 内 部 的 光合 生化 反应 状况 。 而 EYCB 模型 可 以 揭示 不 同 
环境 条 件 下 叶片 活体 内 部 光合 系统 的 变化 状况 ,是 光合 生理 生态 研究 中 的 重要 下 具 吕 尽管 国外 已 经 开展 了 大 
HE FvCB 模型 及 其 应 用 相关 研究 ,但 国内 该 领域 的 研究 还 相对 较 少 ,对 该 模型 的 基本 理论 及 应 用 还 缺乏 深入 
和 系统 的 认识 , 仅 有 的 一 些 研究 也 大 多 只 局 限于 温室 茄子 和 光合 生化 模型 模拟 分 析 等 '” 。 本 文 将 从 FwCB 模 
型 的 建立 出 发 ,分 析 FvCB 模型 的 理论 和 发 展 过 程 ,探讨 该 模型 在 植物 光合 作用 和 环境 因子 关系 研究 中 的 应 
用 ,并 提出 FvCB 模型 及 其 应 用 中 存在 的 问题 及 可 能 的 发 展 方 回 , 以 促进 国内 相关 研究 的 深入 开展 。 


1 C; 植 物 FvCB 模型 理论 


在 碳 反 应 中 ,C0,、0, 和 核 酮 糖 -1,5- 二 磷酸 (RWBP ) 等 在 Rubisco 酶 催化 下 发 生 羧 化 反应 和 氧化 反应 。 当 
CO, 浓度 较 低 时 , 底 物 RuBP 浓度 过 量 , Rubisso 酶 催化 活性 达到 最 大 ,光合 速率 受 Rubisco 酶 活性 的 限制 , 即 
Rubisco 酶 活性 限制 阶段 ; 随 着 CO, TK BETTIE JC RuBP 再 生 速 率 小 于 其 消耗 速率 ,使 RuBP 浓度 不 足 而 限制 
光合 速率 , 即 RuBP 再 生 速 率 限 制 阶段 'NW。 由 于 前 两 个 限制 阶段 不 能 解释 一 定 环 境 条 件 下 叶片 净 光 合 速 率 不 
随 C0, 和 0, 浓度 变化 而 改变 的 现象 ,Sharkey 发 现 光 合 速率 还 可 能 受 磷 酸 丙 糖 转运 速率 的 限制 ( 即 TPU BR 
fil)", RER FvCB 模型 各 CO; 扩 散 路 径 等 相关 研究 的 深入 ,人 们 发 现 光合 速率 还 受 CO, 从 胞 间 向 Rubisco X 
化 位 点 扩散 阻力 的 限制 , 归 叶 肉 导 度 限制 " 引 。 由 于 ,温度 对 光合 生化 反应 过 程 有 直接 影响 ,FvCB 模型 的 温度 
相关 性 研究 也 非常 重要 。 在 模型 拟 合 方面 ,由 于 FvCB 模型 包括 3 个 公式 完全 不 同 的 子 模型 并 且 子 模型 间 的 
转换 点 无 法 确定 ,模型 的 拟 合 过 程 变 得 非常 复杂 。 
1.4 Rubisco 酶 活性 限制 阶段 

Farquhar 等 谈 为 在 高 光 强 和 低 CO, 下 ,光合 作用 受 Rubisco 酶 活性 大 小 的 限制 ,并 根据 Rubisco 酶 动力 学 
理论 和 光合 碳 反 应 的 化 学 计量 学 提出 Rubisco 酶 活性 限制 阶段 的 子 模 型 i"。 

首先 是 Rubisco 酶 动力 学 理论 。Laing 提出 当 RuBP 浓度 过 量 时 羚 化 反应 和 氧化 反应 的 Rubisco 酶 动力 学 
ANC 


V max K,C, 
KK +K,C, + K,0 
LN K,O 
V, = ; (2) 
KK, + K,C, + K,O 
AP LV AA EAR 也 为 氧化 速率 了， 为 最 大 羧 化 速率 了， 为 最 大 氧化 速率 K 为 CO, KEG HAL K A 0， 
米 氏 常数 .C 为 Rubisco 酶 羧 化 位 点 CO,TK EE O H Rubisco 酶 羧 化 位 点 0 浓度。 公式 2 除 以 公式 工 得 中 与 下 


L^ (1) 
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的 比值 ( @) 9? 


V 
p = ra = V ias K, ON max K,C. (3) 


c 


其 次 是 碳 反 应 化 学 计量 学 。 如 图 1, 碳 反应 主要 包括 光合 碳 还 原 循环 (PCR) 和 光 呼 吸 循环 (PCO) 。 在 
Rubisco 酶 的 催化 下 ,lmol CO, 与 lmol RuBP 发 生 羧 化 反应 生成 2mol 3- 磷 酸 甘 油 酸 (PGA) ,lmol 0, 和 lmol 
RuBP 发 生 氧 化 反应 生成 Imol 磷酸 乙醇 酸 (PGIA) 和 lmol PCGA ,其 中 ,lmol PGIA 发 生 氧 化 反应 生成 Imob 
氮 酸 ( Gly ) 并 释放 O.5mol C0,。 由 此 , 净 光 合 速 率 (4) "为 : 

A=V.-0.5V,-R, (4) 
式 中 ,RR, 为 光 下 上 暗 呼 吸 速率 。 其 中 ,R, 是 指 在 光照 条 件 下 线粒体 呼吸 作用 释放 的 CO, ,与 PCO 循环 无 关 。 


Light 
0.590; 0.59CO; 


(+ 0)95 
—l| GPGIA iR GGly 7 RE 
Vw T REG 
i 电子 
0.5GPGA 0.5@NH,* 3 
0, : 
NI PGA 
2*29 2420 
oe NADPH NADP* 
CO, y 一 >| 2PGA c>) (2+ 159)PGÀ ih 


Wo cs | 


(1-0.56)CH,0 


图 1 , Rubisco ES E I [Sz fn SL c Sz f [EU 
Fig.1 Simplified photosynthetic carbon reduction and photorespiratory carbon oxidation 
o. 氧化 速率 与 羧 化 速率 的 比值 Ratio of Rubisco catboxylase rates to Rubisco oxygenase rates; RuBP; 核 酮 糖 - 1,5- 二 磷酸 Ribulose- 1, 5- 
bisphosphate; PGA; 3- 磷 酸 甘 油 酸 3-phosphoglycerate; PGIA: 磷酸 乙醇 酸 Phosphoglycolate; Gly; 甘氨酸 Glycine; Fi: 还 原 态 的 铁 氧 还 蛋白 


Reduced ferredoxin 


公式 3 代入 公式 ANG, 
4=(1-05G)7 - R, (5) 
24 A AR SIS 0 是 ,叶绿体 内 的 CO, HERR ARS HERE RS CO, MEUS EA D^ ,由 公式 5 和 公式 


3 得 : 


T* =V aa KO0/2V,.K, (6) 
公式 6 代入 公式 3 得: 
2r, 
2 = C. (7) 
公式 7 代入 公式 5 得 : 
ASG Ted (8) 
当 光 合作 用 受 Rubisco 酶 活性 限制 时 ,VV 由 公式 1 给 出 ,代入 公式 8 得: 
cC. - 卫 ， 
Ae= CK +O/ Kom FR. P 
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式 中 ,4. 为 Rubisco 酶 活性 限制 阶段 的 净 光 合 速率 。 公 式 9 为 FvCB 模型 中 Rubisco 酶 活性 限制 阶段 的 子 
模型 。 
1.2 RuBP 再 生 速 率 限制 阶段 

如 图 1, 在 碳 反 应 中 , Gly AI PGA 被 光 反 应 提供 的 同化 力 还 原 成 RuBP ,其 中 ,NADPH 和 ATP 等 同化 力 是 
通过 光合 电子 传递 生成 的 。Farquhar 等 认为 在 低 光 强 和 高 C0, 的 条 件 下 ,光合 作用 会 受 RuBP 再 生 速率 限制 ， 
并 根据 RuBP 再 生 过 程 中 NADPH 的 需求 量 ( 由 光 反 应 提供 ) 建 立 V, 和 光合 电子 传递 速率 (7) 之 间 的 联系 6 提 
出 RuBP 再 生 速率 限制 阶段 的 子 模型 。 

首先 是 VA NADPH 消耗 速率 之 间 的 联系 。 在 碳 反应 中 (如 图 1) ,lmol RuBP 发 生 羧 化 反应 生成 2mol 
PGA; lmol RuBP 发 生 氧化 反应 生成 1.5mol PGA。 因 此 ,PGA 的 生成 速率 (WW ) 09: 

Vpca = 2V, + 1.5V, (10) 

在 光 呼 吸 循环 中 (图 1) ,lmol PGIA 经 过 一 系列 生化 反应 生成 0.5mol PGA GF FEAL 0. 5imol NH; ' ;而 
0.5mol NH; 又 与 Imol RÆ ( lmol Fi 相当 于 0.5mol NADPH) ,因此 ,每 个 生化 反应 会 通过 NH; 多 
消耗 0.5 个 NADPH。 在 碳 反 应 中 (如 图 1) ,lmol PGA( 由 羧 化 反应 和 氧化 反应 生成 ) 被 Imol NADPH 还 原 成 
RuBP。 因 此 ,NADPH 的 消耗 速率 (TAN ) W: 


Vianen = Ving + Voc. (11) 
FOF , Vyn Ig NHG 的 还 原 速率 。 
结合 公式 4、 公式 10 和 公式 11 得 : 
nen = (2 + 28)V, (12) 


其 次 是 与 NADPH EREK, Ehm] NADP* 224% 2mol e Fil lmol H*4E AK mol 
NADPH!" ,因此 ,J 为 : 


A = 2Vysnpu (13) 
由 公式 12 和 公式 13 得 : 
= (4 + 49) V, (14) 
公式 7 代入 公式 14 得 ; 
y=(4+8T,/COV,. (15) 
由 公式 15 变换 得 ; 
V, 2J/(4*801,/C,) (16) 


第 三 是 J 和 最 大 电子 传递 速率 ( 几 ,.) 之 间 的 联系 。/ 主要 由 有 效 光 辐射 和 植物 特性 决定 。 一 般 用 非 直角 

双 曲 线 函 数 来 描述 J 和 /之 间 的 关系 "9 : 
or1+J -Sol + Ja) - 4001 J, 
i 20 

AR, o 为 叶片 吸收 常数 /为 人 射 光 辐射 .9 为 曲率 。 参 数 e 主要 受 叶 片 对 入 射 光 辐射 的 吸收 比例 和 叶片 吸 
收 的 有 效 辐射 在 光 系 统 T 和光 系 统 I 之 间 分 配 比 例 的 影响 。_ 帮 ,由 叶绿体 类 守 体 膜 上 电子 载体 的 组 成 成 分 
决定 和 

当 光 合作 用 受 限制 时 ,VV 由 公式 16 给 出 ,代入 公式 8 得 : 

D er 

(46, +8T, 
式 中 ,4 为 RuBP 再 生 速率 限制 阶段 的 净 光 合 速率 。 公 式 18 为 FvCB 模型 RuBP 再 生 速 率 限 制 阶段 的 子 模 型 。 
1.3 ”磷酸 丙 糖 转运 限制 

在 碳 反 应 中 ,叶绿体 内 生成 的 磷酸 丙 糖 (TP) 在 叶绿体 膜 上 的 磷酸 丙 糖 / 无 机 磷 转 和 运 和 蛋白 的 作用 下 与 细胞 
质 内 的 无 机 磷酸 (P;) 交 换 , 再 在 细胞 质 内 合成 蔗糖 并 释放 P.o Sharkey 发 现在 一 定 条 件 下 ,叶绿体 内 TP 的 转 


(17) 


bel R, (18) 
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运 速率 会 小 于 其 生成 速率 ,同时 ,的 转运 速率 也 会 小 于 叶绿体 内 P, 的 消耗 速率 ;叶绿体 内 TP 的 积累 和 了 ,的 
不 足 会 限制 光合 作用 , 即 TPU 限制 中 。Rubisco 酶 氧化 反应 虽然 会 影响 RuBP 的 再 生 速率 ,但 不 会 影响 TP 的 
生成 速率 ,又 lmol TP 含有 3mol 碳 原 子 。 因 此 ,在 TPU 限制 阶段 ,TP 的 生成 速率 必须 小 于 或 等 于 1/3 fii CO, 
固定 速率 ,否则 叶绿体 内 自由 P; 的 下 降 会 限制 光合 作用 中 , 净 光 合 速率 为 
4A,=37,-R, (19) 

式 中 ,4 TPU 限制 阶段 的 净 光 合 速率 7, 为 磷酸 丙 糖 的 最 大 转运 速率 。 

在 高 CO, 浓度、 低 光 强 和 低温 条 件 下 , 净 光 合 速率 反而 会 随 0, 浓 度 增加 而 增 大 , 随 CO, 浓 度 增 加 而 减少 。 
由 于 公式 19 无 法 解释 该 现象 ,Sharkey 等 认为 这 些 现象 与 碳 反应 中 甘油 酸 盐 的 代谢 过 程 有 关 0571 JETER 
环 在 细胞 质 内 生成 的 甘油 酸 盐 最 终 会 返回 叶绿体 内 。Harley 和 Sharkey 发 现在 TPU MEE, RAR HME 
返回 到 叶绿体 内 5 ,并 根据 碳 反 应 中 P, 的 化 学 计量 学 进一步 完善 TPU 阶段 的 子 模型 。 根 锯 碳 反应 中 P, 的 化 
学 计量 学 ,叶绿体 内 P; 的 净 消耗 速率 等 于 V./3-V,/6'" 。 当 光合 作用 受 P, 浓 度 限制 时 ,本 的 净 消 耗 速率 等 于 
P; 的 转 入 速率 ,而 P; 的 转 和 人 速率 又 等 于 也 , 即 : 


了 = 2 
“36 v 
在 光 呼吸 循环 中 ,每 个 氧化 反应 会 消耗 半 个 PEE OE HO, Briefs a 倍 的 甘油 酸 盐 (0<a<1) 没 


有 返回 叶绿体 内 ,结合 公式 20 得 TP 的 转运 速率 . 
De (21) 


公式 4 代入 公式 21 得: 


37 Re 7 2) 
求解 公式 22, X. V.>0 ÍF: 
e T,C, 
V (C,> (1+3a) TT,) (23) 


“AP Wi 30) T. 

当 光 合作 用 受 TP 转运 速率 限制 时 ;由 公式 23 给 出 ,代入 公式 8 得 : 

(24) 
^ C, -(1*30) I, 

公式 24 为 FvCBWBE 合 模型 TPU 阶段 的 子 模型 。 当 a=0 时 ,公式 24 可 简化 为 公式 19, 
1.4 叶肉 导 度 

1980 ^E | Farquhar 等 认为 叶肉 细胞 对 CO, 扩 散 的 阻力 很 小 ,在 FvCB 模型 中 可 以 忽略 不 计 , 即 C. 等 于 胞 间 
C0, 浓 庆 (C;)"s 随 着 研究 的 深入 , 人们 发 现 叶 肉 细胞 对 C0, 扩 散 的 阻力 是 光合 作用 的 一 个 重要 限制 因 
FF AL CO 从 胞 间 到 Rubisco 酶 凌 化 位 点 扩散 的 导 度 称 为 叶肉 导 度 , 记 为 gn: 

A 
C.-C, 

为 估计 参数 g,, 需 结合 公式 25 和 FvCB 模型 的 3 个 子 模型 推导 出 4 关于 C; 的 函数 表达 式 。 根 据 公式 25 
计算 出 C. ,再 分 别 代 入 公式 9 公式 18 和 公式 24 得 改进 后 的 FvCB 模型 。 

首先 是 Rubisco 酶 限制 阶段 。 由 公式 25 和 公式 9 得 4. 关 于 CLR PRÉC. 


Em ( 25 ) 


0 0 
A: -A[|e «x +2) e. + Ps z^ 十 I. -7,) -RG «x +z) lhe =0 (26) 
求解 公式 26 并 取 正 解 得 : 
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Pk a Jb? = 4e 
7 2 
0 
0 
ere ran e(t] 
其 次 是 RuBP 再 生 速 率 限制 阶段 。 由 公式 25 和 公式 18 得 4 关于 CA PRB” : 
Ajo T TV CN qq cC ORENSE S) TESCO (28) 
求解 公式 28 并 取 正 解 得 : 
2 
J 
b=(C, +29 .)8, + - Ra (29) 
c= (~ RCG +27 Ae, 


第 三 是 TPU 限制 阶段 。 由 公式 25 和 公式 24 得 4 关于 C, BERE : 
A -A,{3T, -Ri +(C,- (1-309) D, ] g,] + (3[C; 2 NL [C - (1 + 3a) P, ]R,] g, = 0 


一 (30) 
I~ 3T, -R 
T AIR C, = (1+ 30) P, € — —— +6 TT. Lg, 
e Em 
N 
[s QA VF = 
=> \ 2 
3T, -R, 
如 果 C « (1 + 3a) P, + —— 36 /TaT.g, 
Em 
ye b+ b^ - 4c 
" 2 
(31) 


OMT, -R,+[C,- (1 *309) FP.) g, 
c=|3[C; -TT,]T,-[C- (1 +3a) l, Ri} 8n 
公式 27 .公式 29 和 公式 31 为 加 入 g, 参 数 后 改进 的 FvCB 模型 。 
L5 参数 拟 合 
在 模型 拟 合 中 ,一 般 假定 所 有 C; 植 物 有 相等 的 Rubisco 酶 动力 学 常数 (及 和 开 ) ,叶绿体 内 0, 浓 度 等 于 空 
A OKE AF FVCB. 模型 本 身 存在 超 参数 现象 ,一 般 把 全 "作为 输入 常数 ' 站 。 根 据 公式 27 公式 29 公式 
31, ECB 模型 拟 合 C0, 响应 曲线 可 以 获得 Vi、 、7, a 等 阶段 特异 性 参数 和 e, 、R, 等 共同 参数 ,而 拟 合 的 
美 键 点 是 3 个 子 模型 分 界 点 C, 的 确定 。 一 般 , 把 Rubisco 酶 活性 限制 阶段 到 RuBP 再 生 速 率 限制 阶段 转换 点 
的 Cy C, gi RuBP 再 生 速率 限制 到 TPU 限制 转换 点 的 C, 记 为 Cj,。 根 据 分 界 点 C; 确 定 方法 的 不 同 ,可 以 
把 现 有 的 拟 合 方案 大 致 分 为 3 2877, 58 1 类 方案 认为 C, 在 20 一 40Pa 的 范围 内 变化 :2 ,并且 TPU 限制 
阶段 在 田间 试验 中 很 少 出 现 。 第 2 类 方案 利用 CO, 响 应 曲线 中 的 全 部 数据 同时 来 拟 合 FvCB RU 77". 第 3 
类 方案 认为 FvCB 模型 是 变 点 模型 ,并 采用 特有 的 拟 合 方法 进行 模型 拟 合 !% 。 第 1 类 方案 的 拟 合 过 程 相 对 简 
单 ,但 有 很 多 潜在 的 问题 。 首 先 , 共 同 参数 的 取 值 不 好 确定 。 对 2 个 子 模型 分 别 进行 拟 合 ,会 获得 2 组 不 相等 
的 g,, 和 RR, 参 数 ,实践 中 一 般 取 平均 值 。 其 次 ,转换 点 C, ,的 不 确定 性 。 大 量 研 究 表明 C, , 随 物 种 和 环境 条 
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件 的 不 同 而 不 同 ”” ,并 且 C, 6 的 错误 会 影响 参数 拟 合 的 准确 性 。 第 2 类 方案 虽然 克服 了 人 为 确定 C o 
的 缺点 ,但 其 拟 合 获得 的 最 佳 阶段 分 配 组 合 可 能 不 符合 Rubisco 酶 活性 限制 .RuBP 再 生 速率 限制 和 TPU 限制 
的 实际 顺序 。 第 3 类 方案 不 仅 克 服 3 个 阶段 人 为 划分 的 缺点 ,而 且 符 合 3 个 阶段 的 实际 顺序 ,是 较 好 的 拟 合 
方法 ,但 是 ,其 计算 过 程 复杂 ,难以 普遍 使 用 。 
16 参数 的 温度 相关 性 

根据 FvCB 模型 的 温度 相关 性 ,不 同 温度 下 K.、K, 和 了 本 "等 参数 的 取 值 不 同 。 为 此 ,一 般 把 25C 下 的 多、 
K, 和 了 "等 参数 值 作为 标准 ( 如 表 1) ,并 根据 参数 的 温度 相关 性 函数 来 计算 某 测量 温度 下 的 参数 值 “)Es 实 践 
中 ,一 般 用 阿 伦 尼 乌 斯 方程 来 建立 参数 与 温度 间 的 函数 关系 : 

P(T) = P(25% ) eh eae (32) 

式 中 ,7 为 测量 温度 PCT) A REE TP ABACK, KA”) PSC) 28 25°C FB BOB 为 活化 能 、R 
为 通用 的 气体 常数 。 


表 1 BCH K,,K, T* ESS! 
Table 1 Parameters (K,,K,,I'* ,E) at 25°C 
C0, 米 氏 常 数 0, 米 氏 常 数 GRE AF WL GO, 补偿 点 


Ez kae 
参数 Michaelis-Menten Michaelis-Menten Chloroplastic CO, vere 
Gas constant R/ 
Parameters constant for RuBP constant for RuBP photocompensation Li ape 
; : (J mol K^ ^) 
Carboxylation K,/ bar oxygenation K,/mbar point * / ubar 
取 值 Value 260 179 38.6 8.314 
YH(LAE/ (KJ/mol 
活化 能 (KJ/mol) 59.36 35.94 23.4 


Activation energy 


经 过 30 多 年 的 发 展 ,FvCB 模型 已 基本 完善 ,并 通过 大 量 实验 的 验证 。 但 在 RuBP 再 生 速 率 限 制 阶段 中 ， 
光合 电子 传递 全 为 线性 电子 传递 的 假设 及 ATP. 需求 的 匆 略 "会 影响 FvCB 模型 及 其 参数 佑 计 的 准确 性 。 由 
T g, 的 组 分 非常 复杂 ,而 FvCB 模型 把 g,, 作 为 一 个 复合 参数 进行 估计 ,这 也 会 影响 模型 参数 估计 的 准确 性 。 
由 于 FvCB 模型 可 以 不 进行 叶片 离 体 实验 全 i 根据 简单 的 气体 交换 数据 获得 叶片 Vi、 Tp 、g, 8 等 光合 生 
理 生 化 信息 , 它 在 植物 光合 生理 与 环境 因子 相互 关系 的 研究 中 有 广泛 的 应 用 。 接 下 来 将 对 FvCB 模型 在 叶 
片 光合 生理 对 环境 因子 响应 的 应 用 人 研究 进展 进行 论述 。 


2 FvCB 模型 在 叶片 光合 生理 对 环境 因子 响应 的 应 用 研究 进展 


FvCB 模型 结合 叶 Rubisco B& HUER f( cyt £) A ATP 合成 酶 等 生理 指标 可 以 揭示 叶片 活体 光合 系统 
对 光照 C0, 浓度 .温度 .水 分 和 N 养分 等 环境 因子 变化 的 响应 机 制 ,其 中 , Vi, 反映 光合 系统 中 Rubisco 酶 最 
AERE 73 ,反映 光合 电子 传递 链 的 最 大 电子 传递 能 力 7, 反 映 磷 酸 丙 糖 的 合成 能 力 g, 和 e, 反映 CO, 扩 
散 阻 力 对 光 含 作用 的 限制 。 
24 光照 

在 不 同 环 境 滩 强 下 ,叶片 的 形态 和 生化 成 分 发 生 改变 '” 池 ,其 光合 机 构 也 会 发 生变 化 。 大 量 研究 表明 阳 
EDE HAER f( cyt f) ATP 合成 酶 .Rubisco 酶 等 含量 均 大 于 阴 生 叶片 ”1 ,导致 阳 生 叶片 六 804,5 
数 均 显著 大 于 阴 生 叶片 站 ,由 此 , 阳 生 叶片 的 光合 能 力 显著 大 于 阴 生 叶片 。Hanba 等 发 现 阳 生 叶 片 的 气孔 
密度 显著 大 于 阴 生 叶片 ,这 可 能 导致 阳 生 叶片 的 g, 显 著 大 于 阴 生 叶片 (3 Piel 等 发 现 阳 生 叶片 g, 有效 
路 径 的 长 度 显 著 小 于 阴 生 叶片 六 。 另 外 ,有 研究 表明 械 树 和 水 青冈 阳 生 叶片 中 单位 面积 叶绿体 暴露 在 胞 间 
的 面积 ( 5.) 显著 大 于 阴 生 叶片 。 这 两 个 因素 可 能 导致 阳 生 叶片 的 g, 显 著 大 于 阴 生 叶片 。 

虽然 瞬时 光 强 对 叶片 Vi 和 人 .参数 没有 显著 影响 ,但 对 C0, 扩散 阻力 有 显著 的 影响 。 研 究 表 明 g ABE 
时 光 强 呈正 相关 '””。 有 人 认为 叶片 光合 系统 与 保卫 细胞 之 间 可 能 存在 信号 传递 ”| ,使 叶片 可 以 通过 改 
变 气孔 的 张 开 程 度 来 平衡 g 与 光合 速率 的 大 小 。 有 研究 发 现 水 稳 '” REO! Mec ? 和 班 克 木 :2 等 叶片 的 
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g, 随 测量 光 强 增 大 而 增加 ,但 小 麦 和 烟草 叶片 的 g, 在 不 同 瞬时 光 强 下 保持 稳定 不 变 '.*”]。Douthe 等 认为 不 
同 物种 光合 特性 的 差异 可 能 导致 g, 随 瞬时 光 强 的 响应 情况 不 同 '“ 。 另 外 ,水 通道 蛋白 基因 的 表达 速率 随 光 
强 的 增加 而 加 快 ““ ”1 ,而 水 通道 蛋白 的 含量 与 C0, 的 跨 膜 转运 过 程 直 接 相关 人 3, 所以, 光 强 的 瞬时 变化 可 
能 通过 调控 水 通道 蛋白 基因 的 表达 来 改变 g,。 
2.2 COKE 

在 长 期 高 C0, 浓度 下 ,植物 叶片 的 结构 和 成 分 会 发 生变 化 ,从 而 影响 其 光合 作用 |。 长 期 高 CO, YE BET 
生长 的 植株 叶片 Rubisco 酶 含量 及 活性 和 叶片 N 含量 均 显著 小 于 正常 CO, 浓度 下 生长 的 植株 '$1 , Am HE 
N 含量 可 以 影响 光合 系统 中 Rubisco 酶 含量 及 活性 、 光 捕获 组 分 .光合 电子 传递 链 组 分 的 功能 ” 导 ,进而 影响 
叶片 的 光合 能 力 ,从 而 使 得 长 期 高 CO, 浓度 下 生长 植株 的 叶片 VLL R0 J, 0999 58835] EN TEE CO, T 
度 下 生长 的 植株 。 长 期 高 C0, 浓 度 下 生长 的 植株 e, I RI e, O ETEEN C0, 浓 度 下 生长 的 植株 。 研 究 
发 现在 长 期 高 C0, 人 处 理 后 ,植株 叶片 的 气孔 特性 和 表皮 细胞 密度 发 生 改 变 *"”, 这 可 能 使 得 g, 减 小 。 
Kürschner 等 发 现 长 期 高 CO, 浓度 下 生长 的 植株 叶片 厚度 大 于 正常 条 件 下 生长 的 植株 " 汶 , 而 叶片 厚度 的 增 大 
可 能 会 增 大 g,, 的 有 效 路 径 ,导致 g, 减 小 。 

C0, 浓度 的 短期 变化 不 影响 叶片 的 V. RI ,参数 ,但 对 CO, 扩 散 阻 方 有 显 荐 影响 & Flexas 等 发 现 g, 与 
CO, 浓度 的 短期 变化 呈 负 相关 关系 '” ,对 此 ,一 般 有 3 种 解释 :1) Hedrish 等 发 现 叶片 质 外 体 中 的 pH 值 和 膜 
电位 :5 会 随 CO; 浓 度 的 增加 而 发 生 改 变 , 并 伴随 着 气孔 关闭 ,从 而 导致 BE), 2) C0, 浓 度 的 大 小 会 影响 叶 
肉 细胞 中 苹果 酸 的 释放 ,苹果 酸 又 可 以 调控 保卫 细胞 质 膜 中 阴离子 的 释放 代谢 ,从 而 调控 气孔 行为 3) 
C0, 浓 度 变 化 还 可 能 通过 ATP 调节 机 制 对 g, 进 行 调控 。 大 量 人 研究 表明 g, 与 C0, 浓度 星人 负 相 关 关 
AR 90957 ,但 也 有 部 分 研究 表明 g, E C0, 浓 度 不 相关 "对 紫 , 一 般 有 2 种 解释 :1) 由 于 水 通道 蛋白 基因 
的 表达 速率 受 CO, 浓 度 变化 的 影响 !'“ ,g, 对 C0, 浓度 短期 变化 的 快速 响应 可 能 受 水 通道 蛋白 的 调节 。2) 
Sharkey 发 现 叶绿体 的 变形 可 能 会 减 小 叶肉 导 度 '。 而 县 Tholen 认为 叶绿体 的 移动 对 g, 有 显著 的 影响 。 
由 此 可 知 ,叶绿体 的 行为 可 能 与 不 同 COS TRE P o, BO RED He AK 
2.3 温度 

FvCB 模型 常用 于 研究 温度 (不 对 植物 产生 损伤 ) 对 叶片 光合 系统 内 在 变化 状况 的 影响 。 有 研究 发 现 
Rubisco MER {LAE II .光合 电子 传递 能 为 和 C0, 扩散 过 程 均 随 温度 的 变化 而 改变 。 由 于 Rubisco 酶 及 其 激活 酶 
活性 均 随 温度 的 增加 而 增 大 (10=40%C ) , K, K, 、V,,,, 会 随 温度 的 增加 而 增 大 '“” 。Bermacchi 等 用 指数 函数 
来 描述 V... fij ERASE Salt ABE I(PSI) 电子 传递 速率 、 光 系统 1(PSI) AIDE ABE (PSII) 间 的 电子 传 
递 速率 ( 质 体 醒 PQ 和 质 体 蓝 素 PC)'“ 中 和 循环 电子 传递 速率 '” 均 随 温度 的 增加 而 增 大 ,从 而 导致 aa BE 
温度 的 增加 而 增 天 站 温度 不 仅 影响 叶片 的 光合 能 力 ,而 且 影响 C0, 的 扩散 阻力 。 尽 管 g, 与 温度 变化 不 相 
3e 970 ,但 时 会 随 温 庆 的 增加 而 增 大 :7 Evans 等 认为 $.、 细 胞 壁 厚度 (7 an) 、 细 胞 液 和 叶绿体 膜 厚度 
等 细胞 结构 特点 会 影响 gom ,而 von Caemmerer 等 发 现 CO, 的 质 膜 渗透 性 和 CO, 扩 散 的 液 相 路 径 长 度 也 受 温 
度 的 影响 “9 由 此 可 以 推测 温度 可 能 通过 改变 叶肉 细胞 结构 来 调控 g, 。 另 外 ,Kuwagata 等 发 现 水 通道 蛋白 
基因 的 表达 速度 会 随 温 度 的 增加 而 增 大 ,所 以 ,温度 还 可 能 通过 控制 水 通道 蛋白 基因 的 表达 速率 来 调 
D. "WP 
2.4 干旱 或 盐 胁 迫 

干旱 和 盐 胁迫 可 以 直接 导致 植物 缺 水 "” ,进而 影响 植物 光合 作用 。 有 研究 表明 干旱 或 盐 胁 迫 尽管 对 
Vi 和 J yyy CRUCE ERE] 7^7! ,但 对 CO, 的 扩散 阻力 有 显著 影响 '"" 。 在 干旱 或 盐 胁迫 条 件 下 ,植株 为 减 
少 蒸腾 作用 ,叶片 气孔 会 关闭 。 另 外 ,在 盐 胁 迫 条 件 下 , 盐 离 子 会 在 叶片 保卫 细胞 内 积累 进而 干扰 气孔 功 
能 :六 ,导致 气孔 关闭 。 因 此 ,在 干旱 或 盐 胁 迫 条 件 下 植株 叶片 g&, 显 著 小 于 在 正常 条 件 下 生长 的 植株 ”1 。 
大 量 研究 表明 在 干旱 或 盐 胁 迫 条 件 下 生长 的 植株 叶片 g,, 显 著 小 于 在 正常 条 件 下 生长 植株 的 叶片 ”3 中。 长 
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期 干旱 或 盐 胁迫 显著 减少 了 表皮 细胞 和 叶肉 细胞 的 断面 面积 ` 宽 度 和 半径 [82 ,从 而 使 g, 减 小 。 另 外 ,由 于 
水 通道 蛋白 基因 的 表达 速率 受 干 旱 或 盐 胁 迫 的 影响 '3 ,干旱 或 盐 胁迫 可 能 通过 控制 水 通道 蛋白 基因 的 表达 
来 调控 AM 
2.5 叶片 N 含量 

由 于 叶肉 细胞 光合 系统 中 的 Rubisco 酶 . 光 捕 获 组 分 (叶绿素 和 相关 蛋白) 和 ety f 等 均 含 有 大 量 的 N 元 
ZU ,叶片 N 含量 对 光合 作用 有 显著 影响 。FvCB 模型 常用 于 研究 叶片 N 含量 对 叶片 光合 系统 内 在 变化 状 
况 的 影响 。 大 量 研究 表明 叶片 Rubisco 酶 含量 与 叶片 N EE SIE FASE!) ,而 叶片 Rubisco 酶 含量 及 请 性 次 
&E 也 .的 大 小 ,从 而 使 得 叶片 Rubisco 酶 的 羧 化 能 力 与 叶片 N Gr 5E IETHOS 7, Nakano 等 发 现 叶绿素 和 
Cyt f 等 含量 均 与 叶片 N 含量 呈正 相关 '”1 ,从 而 使 得 ,与 叶片 N REBER, Ne EAN a 
光合 能 力 ,还 影响 C0, 的 扩散 阻力 。 有 研究 表明 叶片 N 含量 与 g ,呈正 相关 !5 。 虽 然 已 知 & 与 气孔 特点 (大 小 
和 密度 ) .气孔 张 开 程 度 有 关 ,但 气孔 对 叶片 N 含量 变化 的 具体 响应 机 制 还 不 清楚 大 量 研究 表明 叶片 N 含 
量 与 e, IERIE 8 。 大 量 研究 表明 Tuas i、 单位 叶 面 积 叶肉 细胞 接触 胞 间 间 隙 的 面积 (S59) 、S. 等 细胞 结构 
寺 点 与 g, ARK 。Xiong 等 研究 发 现 SZ: BUE N ir tB TEARS UO. Yong 还 发 现 叶 绿 体 的 尺寸 
与 叶片 N 含量 呈正 相关 '*。 由 此 可 知 ,叶片 N 含量 可 能 通过 改变 叶片 结构 来 调控 全。 另外 ,由 于 叶片 N 含 
量 的 增加 可 以 促进 水 通道 蛋白 的 基因 表达 '” ,不 同 叶片 N 含量 还 可 能 通过 控制 来 通道 蛋白 的 表达 来 调 
控 gno 

目前 关于 植物 光合 生理 与 环境 因子 的 关系 已 有 大 量 研究 ,但 和 这些 研究 多 停留 在 单 因 子 水 平 , 更 没有 考虑 
相互 作用 的 生物 因素 与 环境 因素 协同 作用 对 植物 光合 生理 的 影响 恒 同 时 ,尽管 人 们 已 经 提出 多 种 假设 来 解释 
光合 生理 反应 随 环境 因子 变化 的 响应 机 制 ,但 尚 缺乏 直接 的 实验 证 据 。 因 此 ,结合 植物 生理 分 子 实验 与 FvCB 
模型 进行 综合 分 析 是 研究 不 同 环境 因子 下 植物 光合 生理 响应 机 制 的 有 效 途 径 。 


3 ”研究 展望 


FvCB 模型 光合 参数 的 准确 估计 不 仅 有 利于 正确 理解 植物 光合 生理 对 环境 变化 的 啊 应 机 理 , 而且 可 以 更 
精确 地 估计 作物 产量 和 全 球 气 候 变 暖 情况 !”%] 。 光 合 电子 传递 . 碳 反 应 ATP 需求 和 叶肉 细胞 内 CO, 的 具体 扩 
散 路 径 等 方面 的 假设 影响 FvCB 模型 理论 及 参数 估计 的 准确 性 ,从 而 制约 相关 领域 的 研究 。 此 外 ,尽管 科学 
家 已 经 开展 了 大 量 植物 光合 作用 对 环境 条 件 变 化 响应 等 方面 的 研究 ,但 是 ,在 光合 作用 对 环境 因子 变化 的 响 
应 机 制 的 研究 中 仍然 存在 很 多 间 题 、 为 此 ,未 来 需 加 强 以 下 几 个 方面 的 研究 。 

1) 关 化 速率 与 光合 电子 传递 速率 间 的 联系 

法 化 速率 与 光合 电子 传递 速率 间 的 联系 直接 影响 到 RuBP 再 生 速 率 限制 阶段 的 子 模型 ,进而 影响 人 、、 
VT, Ry 8 等 参数 估计 的 准确 性 。 在 RuBP 再 生 速率 限制 阶段 ,Farquhar 等 忽略 了 假 电 子 传递 .循环 电子 
传递 以 及 碳 反 应 的 ATP 需求 ,并 根据 碳 反应 的 NADPH 消耗 速率 与 J 相等 来 获得 RuBP 再 生 速 率 限 制 阶段 的 
FRAU, RENAE J Al NADPH/ATP 生成 速率 等 相关 的 研究 ,但 5j ATP 生成 速率 之 间 的 关 
系 比较 复杂 目前 仍 未 研究 清楚 中 。 因 此 ,未 来 应 该 加 强 光 合 电子 传递 .NADPH/ATP 代谢 化 学 计量 学 等 方面 
人 研究 ,以 正确 地 建立 V 与 EKA 

2) 叶 肉 细 胞 内 C0; 的 扩散 阻力 

Sun 等 发 现 e, E Viu 、J、7, 等 的 参数 估计 有 很 大 的 影响 ”i。 目 前 ,人 们 认为 细胞 壁 \ 细 胞 膜 、 细 胞 质 、 
叶绿体 膜 和 叶绿体 基质 均 对 C0, 的 扩散 有 限制 作用 。 并 且 ,线粒体 呼吸 作用 和 光 呼 吸 释 放 的 CO, 有 一 部 分 会 
被 光合 作用 重新 固定 。 这 部 分 CO, 需 通过 线粒体 膜 细胞质 .叶绿体 膜 和 叶绿体 基质 最 终 到 达 Rubisco MRE 
fea PU ,这 使 得 CO, 的 扩散 路 径 变 得 非常 复杂 。 目 前 ,有 研究 已 经 把 g, 区 分 为 细胞 壁 阻力 和 叶绿体 膜 阻 
FUP) ,但 g 各 组 分 的 估计 还 有 待 进一步 的 研究 。 因 此 ,未 来 可 以 结合 细胞 显 微 结 构 观 察 .叶肉 细胞 内 CO, 
扩散 同位 素 跟 踪 技 术 和 FvCB 模型 对 g, 各 组 分 的 参数 估计 进行 研究 。 
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3) g II gw, 对 环境 因子 变化 的 具体 调控 机 制 

大 量 研究 表明 g 和 有 5 中 随 环境 因子 的 变化 而 改变 。 尽 管 人 们 已 经 提出 多 种 与 气孔 相关 
的 调控 机 制 ,但 其 具体 调控 机 制 还 不 清楚 ,未 来 的 研究 可 结合 气孔 调控 相关 生理 指标 测量 .光合 机 构 信 号 传导 
和 FvCB 模型 等 3 方面 的 实验 对 气孔 的 调控 机 制 进行 深入 研究 。 目 前 ,人 们 已 经 提出 细胞 结构 特点 、 水 通道 
蛋白 和 叶绿体 行为 等 几 种 假说 来 解释 g, 的 调控 机 制 ,但 缺乏 直接 的 实验 证 据 。 因 此 ,未 来 的 研究 要 重点 研究 
不 同 环境 条 件 下 叶片 细胞 结构 ,水 通道 蛋白 代谢 和 叶绿体 行为 的 改变 情况 ,并 结合 FvCB 模型 来 研究 e, BS] 
控 机 制 。 而 ge, 的 相关 研究 需 多 领域 的 科学 家 共同 参与 
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